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LE TRANSPORT A LONGUE DISTANCE
CHEZ LES GRANDES ALGUES
- Acquis et perspectives' -

Michel P

Laboratoire de Physiologie Yeégétale, 6 avenue V. Le Gorgeu,
29287 Brest Cedex (France)

RESUME - Aprés un rappel des résultats acquis dans le domaine de la physiologie des
transports @ longue distance chez kes grandes algues brunes {arguments en faveur de lexis-

tence de ce transport d'ordre mor phy theorique; ap-
proches expérimentales indircctes - structures el ulirastructure de I'appareil conducteur, bi-
fan de © e N, analyss dos exsudats - approches directes) sonl analysées les

caractéristiques du transport a longue distance {analyse des exsudats: transfert spécifique
de masse el vitesse des deplacements; transport oriente depuis une zone donneuse vers des
ones réceptrices). Les composantes du teansport sonl ensuite distinguges: voies conduetri-
ces (courant de masse ou diffusion “achivee™); nature des voies sulvies (symplasmiques ou
apoplastiques) et mécanismes fins impliqués dans Ia charge et dacharge des voses conduc-
trices.  Les transports 2 longue distance chez les algues et les vegélaux supérieurs
présentent de nombreuses analogies. Pour avair une meilleure comprehension de cet as-
pect st particulier de Ja physiologic des grandes algues, des recherches complémentaires
mériteraient d'étre p {relations ultrastructurales, fine, binchimie des
tubes criblés, nature des effecteurs capables de reguler fe flux..).

ABSTRACT - Following a review of the sesults achieved relative 1o the physiology of
lonz-distance transport in large brown algae {arguments favouring the existcnce of trans-
location - 4, e. morphological, eytological, physiological or theoretical arguments -, indi-
tect experimenta] approaches - anatomy and fine structure of the sieve tube system, C and
N balance, exudale analyses -; direct approaches) the characteristics of translocation are
considered {eaudate analyses: specific mass transfer and transiocation velocities; direction-
ality of transport from source to sink). The components of Jong-distance Lransport are
Then distinguished: transporl pathways (mass stream or “activated” diffusion); (ypes of
pathways (symy or and finer ism implied in the charging or dis-
charging of the translocation pathways. Lone distance transports in algae and vascular
plants show many anslogies. For a better understanding of this aspect 5o peculiar 1o the
physiology of large scaweeds, further investgations ought 10 be undertaken (ultrastructur-

detai i of sieve tubes, nature of flux-regulat-

al
ing effectors...).

MOTS CLES : transporl & longue distance, caracteristiques,
fins, régulation, voies (apoplaste, symplasme).

(1) Journées phycologiaues (mars 1992). Conférence dzdiés & la mémoire de Monsieur le
Professeur Alexis MOYSE.
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198 M. PENOT

INTRODUCTION

1.°¢tude de la physiologic des fransports 2 Jongue dis
est restée dans I"ombre pendant de nombreuses années, en
faciles & comprendre,

(1) économiques etfou pratiques: moindre intérél pour les algues que
pour les végétaux supéricurs; collecle moins facile aussi du matéricl; plus gran-
des dllluulk de culture expérimentale;

(2) théoriques: négation de l'existence d'un transport 4 longue distance,
du fail que toutes les parties sont phmos\numiqucmem actives donc a priori
autotrophes, du fait aussi de limmersion de ces vegétaux, donc de leur aptitude
 absorber les étéments minéraux par loutes les parlies du thalie:

ance chez les algucs
it pour des raisons

(3) voire ne  expérimentales: échees des premiéres approches
expérimentales, Lonsuqucncﬂ d’'un mauvais choix des techniques et des traccurs.

En fait on peut aujourd'hui distinguer 3 a 4 périodes quant a I'évolution
de cetie approche:

Avant 1963

les études portent sur I'anatomic et 1a cytologic de Vappareil
conducteur {voir Schmitz, 1981, 1990 cf les références incluscs: Wille, 1897
Sykes, 1908; Killian, 1911; Sauvageau, 1918; Smith, 1939; Ziegter, 1963).

De 1965 & 1982 c'est une periode de recherches intenses et fruclucuses.
Quelcues grounes investissent leurs efforts en ce domaine:
ébut avec les travaux de américain Packer (19
- un groupe allemand avee Willenbrink, Luning, Schmitz ¢t Kremer,
- un groupe en France avec Penol et cotlaborateurs {Floc'h, Pellegrini,
Diouris),
quelgues travaux de cunadiens: Buggeln. Lobban pour la physiologie,
Srivastava pour 'ultrastructure.

Ceci va conduire 4 la parution de + mises au point quasi simultanées:
Schmitz (1981), Floc'h (1982), Buggctn (1983) ct Raven (1984).

La 3éme période, de 1983 & 1992: est une période moins riche en acqui-
sitions nouvelies, peul-étrc en raison des diflicultés croissantes.

Je vais done essayer d'évoques les acquis el soulever les perspectives.
Ceci m'ameéne aussi 4 dire que celle question ne peut éire abordée aujourd hui
qu'en intégrant les acquis obtenus parallélement chez les végétaux supéricurs.

I. LES TRANSPORTS A LONGUE DISTANCE
- LES ACQUIS -

1. Quelles sont les bases en faveur de I'existence d’un transport
a longue distance 7
T7ois types d'arguments peuvent militer en faveur d'un transport @ lon-
gue distance chez les algues:

- des argaments d'ordre morphologique reposant sur des differenciations
morphologiques avxquelles correspond souvent une spécialisation fonctionnclle
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(lame, stipe, crampon) prenant aussi en considération lexistence d'une
pscudonervure (Afaria, Fucus, etc.):

- des raisons cytologiques complémentaires des arguments precedents
mettanl cn évidence des dilferenciations tissulaires et cellulaires allant daos le
sens de la mise en place d'un appareil conducteur présentant beaucoup de
points de convergence avec celui des végetaux supeérieurs;

. des arguments physiolugiques liés 4 [lexistence de gradients
photosynthétiques (dépendant du gradient lumineux) que ce soil chez les
Characées (Andrews et al., 1984) ou chez le Macrocysiis Le gradient
photosynthétique peut aussi étre lie a la nature des tissus: le méristodorme serait
photosynthétiquement 3 a 5 fois plus aclif que les ullules du corlex chez les
laminaires; des arguments lels gue les
dlions, laissant supposer pour ces derniers, soit Une absorpuon pufmnueue
soit une redistribution interne avec mise en réserve;

- et enfin pour des raisons théoriques: n'estiil pas impéralf d’envisager, a
partic du morent ol un organisme devient pluri-cellulaire, qu'il y ait echange
d'informations moléculaires permetianl une expression morphonmeuque hm»
monicuse 2 N'a-t-on pas émis | hypothése que la croissance de la lame des
Jaminaires (Afaria) était imhibée par des substances produites, en élé, au niveau
du stipe (Buggeln, 1977) ?

2) Approches expérimentales des transports i longue distance

Les approches indirectes

Avant de rappeler les méthodes expérimentales qui ont permis d'aflirmer
Fexistence d’un transport & longue distance, il apparait indispensable de rappe-
ler briévement la structure de 1'appareil conducteur.

Structare et ultrastructure de Uappareil conducteur

Nous renvoyons pour cetle partic partant sur V'erganisation, sur la struc-
ture et I'ultrastructure de Vapparcil conducteur, aux diverses mises au point qui
ont paru sur le sujet (voir Schmitz, 1990 et reférences). | es seuls points quil
faut avoir présents a l'esprit pour comprendre la physiologie du transport a lon-
gue distance des nutriments me paraissent étre les suivants:

- La médulla conwrale (en particulier chez fes Laminariales) se présente
comme un réseau de files avee des entre les di
cellules. riaines de ces cellules s'organisent longitudinalement cn “éléments
criblés” (=sieve elements!!)) tandis que d'avtres, spécialement celles qui courent
radialement, donnent des hyphes. cs connexions enire éléments criblés et
tiyphes ne semblent pas exister.

- La celtule criblée présente les caractéristiques suivantes (Fig. 1) c'est
une cellule vivante donl 1a Jongueur peut aucindre 600 um; sa forme de cellule
en trompetic vient de {'étirement lié a sa croissance en longueur. Elle posséde un
noyau, des chloroplastes; la présence de nombreuses milochondries contraste
avee la pauvreté de ces organites dans le tbe erible des plantes vasculaires. Lo~
tre deux cellules voisines, il existe une plage perforée de nombreux pores dont le

(1) n emploiera parfuis le terme de tube criblé peut-étre abusivement dans la mesure ou
cette appeliation devrait éire réservée  Velément conductear des vegetalix supérieucs.
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200 M. PENOT

Fig, | - Représentation schsmanque d'un “lube criblé® jeune de tlaria marginata. (Dessin
de Floch (1979), d'aprés Schmitz & Srivastava, 1975). Ni noyau; Nu: nucléole;
Chr: chromatine; PP: paroi primaire; PS: paroi secondaire: arol transver-
sale; Po: pores; V: vacuoles: P1: plaste: \f: mitochondrie; D: dictyosome; RE:
retculum endoplasmique; R: ribosomes.

Fig. 2 - Organisation spatiale du systéme conducteur dans la lame d' Alaria tenuifolia
(d'apres Schrmiz, 1983), on ¥ distingue 3 types de cellules: $1: tube crible ancien,
non fonctionnel, se présente sous la forme d un long filament, serait obture par de
la callose. S2: ube criblé adulte, fonctionnel, w lallure de cellule en trompette
(ceci ¢tant d0 a letirement il nest pas diectement rehé aux cellules
parcnchymateuses. $3: tube criblé jeune, moins long, il forme un réseau de drai-
nage Lrés ramifié et serait connecté (flachie) avec s cellules du cortex (C).

diamélre, la 1aille et la densite varient en fonction du degré de différenciation
(T'abcau §). Chaque pore est tapissé de plasmalemmes si l'on se référe  la taille
des pares. il est vraisemblable que de petites vésicules, des ribosomes ot méme
des eléments du réticulum endoplasmique peuvent franchir ces pores. Dans fes
tubes criblés ages, les diclyosomes et les ribosomes disparaissent, les membranes
et les organites degénérent; il y a vacuolisation des mitochondries, les
chlosoplastes se déforment et perdent leurs thylakoides. D'une manitre générale,
il'y a perte de colorabilité ot apparition de cailose.

Enfin deux caractérisliques importantes méritent d’étre rappeies: c¢'est
qu'a la différence des végétaux supéricurs il 0y a ici ni cellule compagne, ni P-
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proléines (Schmitz & Srivastava, 1974a, 1975; Sideman & Scheirer, 1977). Cette
absence de cellule compagne peut expliquer le grand nombre d'organites fonc-
tionacis dans le tube crible [vi-méme.

Tablcau | - Relations entre vitesse de transport ot degeé de différenciation des voies
conductrices (d'aprés Schmitz, 1990).

Espéce Diamétre des Fréquence Viesse
pores (um) (n100m?) {en em h')
Laminaires 0,04-0,09 S600-6000 510
Alaria marginata 1800 2540
Nereocystis a0 17-57
vstis integrifolia 715 35-72
Macrocystis pyrifera 38 65-78

Dans la fame de Alaria renuifolia Sctchell in Collins (Schmilz, 1983) ces
cellules parviennent a créer un réseau de drainage plus ou moins complexe au
sein duquel on trouve des &léments d'age different (1'ig.

Quant aux hyphes, leur ulirastructure ost. & bien des égards. comparable
 celle des tubes criblés jeuncs, mais ces cellules ne prennent pas a forme dite
“en trompette”. Vers la partie centrale de la medulla, il y avrait des connexions
avec les cellules parenchymateuses. Ces cellules peuvent afteindre 1000 um de
longueur; leur lumiére se réduit également.

Bilun de C et de N

Quelques réflexions avaicnt laissé supposer qu'un mouvement de redis-
tribution des nutriments parlicipait & la physiologic de Ialgue. C'est ainsi que
Sargent & Landtrip (1932) avaient mesuré dans différentes parties de la fronde
du Macrocystis pyrifera (L) C. Ag. & la fois le taux de croissance (impliquant la
fixation de quantités de C) ct le taux de fixation photosynthétique: ifs trouverent
que les tissus en crofssance (jcunes phylloides) présentaient un accroissement cn
poids sec supéricur & cchui qui pouvait cre du & Ja scule fixation
photosynthétique du C, tandis que les phylloides parfaitement développées
présentaient un excédent de C, d ot Tidée que le déficit en C des zones en crois-
sance pouvait élre combié par le C venant des phylloides adultes. Ce qui vient
d'étre dit cst valable aussi pour le bilan d'azote. Lnfin, ceite analyse serait
retrouvée aussi chez L. hyperborea (Gunn.) Fosl. (Fig. 5A). algue chez laguelle
la croissance de jeune lame procede d’une fixation photesynthétique du C, d'unc
fixation obscure du C (par la voic de la PEPCase) et enlin d’un flux important
de métaboliles venant de l'ancienne lame.

Analyse des exsudats

L'analyse des exsudats peutl dans certaines limites participer & nos
connaissances sur le transport & longue dislance: clie semble avoir éte employée
pour la premigre fois par Crafts (F939) dans fe cas du Macroeystis des cotes
californiennes, Nous y reviendrons.

Les approches directes

Ces mithodes sont basées pour Vessentiel aujourdhui sur 'emploi de
\raceurs radioactifs avec toutes les technigues généralement employées en ce do-
maine & savoi

- autoradiographie permeltant de visualiser des déplacements
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- hlsmpholographle (microlocalisation)

- mesures quantitatives {vitesse, taux de transport)

- identification des subslances mobiles par des analyses chromatogra-
phigues des composés formés au niveau des differents organes. Celte approche
procéde aussi de la mesure des modifications des équilibres au sein des substan-
ces formeées en fonction de I'organe considére (source ou “sink”} et en fonction
de la distance.

Parallélement la  collecte des exsudals, aprés utilisation d'un
radiatraceur, permettra d'analyser et de quantifier [es substances présentes etfou
véhiculées dans les voies conductrices.

II. LES CARACTERISTIQUES DU TRANSPORT
A LONGUE DISTANCE

1) Analyse des exsudats. Simple présence ou formes de transport ?

Bicn que cette technique ait éte utilisée par dilférents auteurs (Cralts,
1939; Packer, 1966) les meilleurs résultats en ce domaine mic paraissent étre
ceux donnes par Schmilz & Srivastata (1979) et concernent respectivement M.
integrifolia Bory et \l. pyrifera (Vableau 11). Parmi Ia fraction organique, le
composé qui predomine est le manaitol (100 mg.mI™) qui peut attcindre 65-74%
du poids sec. C'est un polyol présent parfois aussi chez les végétaux supérieurs
(dans la familic des Oleacces: raxinus. Syringa). La fraction acides aminés at-
teint  13%: parmi co fes  couples C1uh|mme/(nlulamdle et
»\spamgm(‘/ spartale représentent des composés azotés qui prédominent tamnt
cher le Macrocysiis (Tableau 11) que chez les végétaux supéricurs (Ziegler.
l.a fraction restante représente pour l'essenticl la fraction minerale
(15%); 4 ce niveau cest ke K qui predomine. Ces résultats confirment la valeur
élevee du rapport R/Na trouvée chez le Nereocystis (Nicholson & Briggs, 1972).
A odté de cela on notera une fraction prowique atteignant 1 & 2%; le malate
peut aussi étre présent (2%s). La compasition et la pression o:monquc elevée de
cette “séve” sont donc assez proches de celles des végétaux supéricurs (Hall &
Baker, 1972; Zicgler, 1973). sauf bien entendu en ce qui concerne la fraction
“glucidique” ois le saccharose cst remplace par le mannitol.

Un composé¢ (réquemment rencontré est 'ATP donl Jes concentrations
varient entre 1350 el 1210 pg/mi ' (Schmitz & § s . 1974b}, contre 615
ug/m} dans le phloéme de Yucea (Kluge ez al., 1970) mais la présence de ce
composé (ainsi que celle d'autres nucléotides: Fig. 3) qui se caractérise par un
turn-over trés capide, ne signific pas gu'il seil transporte. mais plus vraisembla-
blement quiil est impliqué dans le maintien des structures du “sieve-element” ou
dans le transport lui-méme.

D'une maniére plus générale la présence d'une substance dans ces ceffu-
les conductrices n'est qu'une indication cl ne donne avcune certitude quant a sa
mobifité dans Ja plante. Scule lidentification d'unc molécule (marquée)
retrouvée sous la méme forme, & une certaine distance du point d'apport plaide
en faveur de sa maobilité. C’ml ce gue donnent les resullats de Schmitz et al..
(1972) relatifs  deux lami (L hyperborea el I sac (L) Lamour.),
de Schmitz. & Srivastava (1975) relatifs 4 Alaria marginata Postels e Ruprecht
et ceux enfin de Schmitz & Srivastava (1979) sur le Macrocpstis.
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Iig, 3 - Visualisation par autoradiographie des comnposes phosphorykés mis en évidence
chez Valgue Ascophyllum nodosum aprés injection de 2P dans le thalle. 3A: zone
dapport. 3H: composés mis en evidence apres 24h de lransport & Sem de la zone
dapport. On notera Ia prédominance de la fraction Pi Seuls les hexoses-P et
VAP sont cncore visibles. Les aulres composés sont a Iéial de traces. (d'aprés
Penot ef al., 1992)
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Tableau LI - Caractéristiques ct composition chimique des exsudats de deux Macrocystis
(M. integrifolia_ct M. pyrifera). Valeurs en mg mil (d'aprés Schmitz &
Srivastava, 1979).

Macrocystis Macrocystis pyrifera
integrifolia
Debit (ml by 12-18
pil y

Poids sec 170-178

Mannitol 130
(esscnuellement)

Acides amings 22,7-23.7 17-2-184
Asp 5,05 460
The 103 106
0,39 0,56
9,37 6,06
354 3,10
005 010
161 2,00
019 024
007 009
0,09 007
0,09 0,07
0,17 026
0,16 0,18
16-18 1,5
Potassium 124 126
Sodium 07508 1125
Magnesium 0.9 11

Molécules organiques

Ainsi le D-mannitol ¢l quelques acides aminés (alanine, aspartate,
ghitamate, glycine ct serine) apparaissent comme des formes circulantes issues
du_métabolisme du carbone. Lne modification du rapport mannitolfacides
aminés en fonction de la distance peut plaider en faveur dune mobilite
indépendante ou en faveur d’un transfert lateral des motécules en fonction des
besoins spécifiques émanant des tissus proches des vaies de conduction (Buggeln
& Lucken, £979).

Enfin, la mob (mais non la forme de transport) est attestée par la
méthode des autoradiographies. Nombreux sont les resuitats qui attestent de la
mobilite de composés issus de metabolisme du MC ou de nombreux éléments
minéraux (Fig. 5).

La technique plus fine des hmophologmphncs a permis 4 différents au-
teurs de confirmer le réle prép des tissi s tant chez les
Laminariales (Lining er el., 197 chmitz el al 1972 Steinbiss & Schmitz,
1973). que chez les Fucales (UIOUFN & Floch, 1984),

Ce réle des voics conductrices est par ailleurs confirmé par Uabsence de
radioactivité au-dela d’'unc zone donl la continuité tissulaire a ¢té interrompue
expérimentalement (IFloch & Penot, 1972).
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Eléments minéraux - Forme de transport

La question des formes de transport ne se pose guére que dans quelques
cas particuliers: phosphates, sulfates, puisqu'on ne connait pas de composé
métabalique incorporant le K~ qui est, nous I'avons vu, Uélément minéral qui
prédomine dans les essudais de Macrocystis {Lableau 11y ou de Nereocpstis
(Nicholson & Briggs, 1972) et donl la smobilité est bien connue.

En ce qui concerne le phosphore, deus formes sont potenticliement mo-
biles: la forme Pi et la fraction h Aprés marguage au
Schuitz & Srivastava (1975, 1979) pensent que chez le Macrocystis ce sonl les
hexoses-P qui représenteraient la forme véhiculable du P. Néanmoins au pil =
7 qui est celui de la "séve” c'est la forme 1T POSF qui prédomine; il est vraisem-
blable que c’est sous cetle forme que le P est mobile tant chez fes algues que
chez les végétaux supérieuss. C'est d'ailleurs dans ce sens que vont les conclu-
sions de Penot ez al. (1992) qui montrent que c'est la fraction Pi qui prédomine
tant chez | - que chez le 7 algue épiphyte (ou parasite)
de la précédente lorsque les analyses sont [aites a une certaine distance du point
d'apport du P (Fig. 3B1. La prisence de nombreux autres composés organi-
ques phosphorylés parmi lesquels pridominent IATP ainsi que les autres
nucléalides (ADP, UTP, UDPG, ete.) a'est pas indicatrice de ce qu'ils saient
des formes de transport mais plutot le reflet d'un role dans le maintien d'une
activité métabolique imporlante.

De nombreux oligo-éléments peuvent étre présents dans les exsudats
(Zn, Cu, Mo, Mn, Fe) 4 des concentrations parfois bien supérieures a celle de
Jeau de mer: fa question de leur forme de transport est évoguie: selon Manley
(1981) ces éléments pourraient élre Lransporlés sous des formes chelatées avec
les phosphale, aspartate ou glulamate, ou avec les protéines suffisamment abon-
dantes (1,34 mg/mi).

L.a question des sulfates ne semblc pas avoir regu de réponse jusqu'a
présent bien gue cet élément joue, sous la forme de groupement ' 0SOy’, un rdle
prép dans les i des parois des Phéophyce ) ou
des Rhodophycées (carraghénanes, etc.).

2) Transport spécifique de masse et vitesses
Lun des paramélres courammeni défini dans la physiologie des trans-
ports est le transfert spécifique de masse (= specific mass-transfer) qui en fait
caractérise un flux. Ii est donné par la relation suivante:

Flux = Concentration x vitesse

(Mol em?sY) = {uMol em?) (cm s™)

11 n'y a, en fait, que irés peu de valeurs fournies; ce flux serait compris
entre 36 et 60 mg Cfscmaine/100 cm? soit 0.4 mg Cfsemaine/mm? de section de
médulla chez Alaria (Buggeln, 1976, 1981). Celte valeur parait bien (aible par
comparaison avec lces  valeurs trouvees dans le cas des  végdlaux
supéricurs, 1.7 g C b cm? dans le cas de Cucurbita ou 2.2 g C b! con® pour les
fruits de Kigelia (Canny. 1973).

DNe plus cette notion est intéressante, car elie permel aussi destimer la
vilesse des déplacements. Ceci est important car, au-dela d'unc simple grandeur,
ia mesure de ce paramétre permet dapprocher les mecanismes el la nature des

P (physiques, physi imi iologiques) ibles de partici-
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per au transport 4 longue distance. FEn réalite les résuliats obtenus vont
dépendre pour b p des technig ployées (basée sur I'emploi de tra-
ceurs radioactifs (Tableau IH) ot du degré de différenciation des tissus conduc-
teurs de l'algue éludi¢e (Lableau 1).

Tableau 1Lz Vilesse des transports & longue distance chez les 2lgues marines

NATURE DU [ MATERITL VALEURS KEFERENCES
TRACEUR

[Fuoresceine Macrocystis 1 em Wt Parker (1965)
MC.assimilats Nereocystis 40 ¢m h! Nicholson & Briggs (1972)
18C-assimilats Delesseria 63 cm vt tlartmann & Eschrich (1969)
14C assimilats L. hyperborea 5-10 cm h! Schmitz et al. (1972)

L. saccharina
HC.assimifats Alaria 1735 mm ! | Buggeln (1981, 1983)

{cxperience de 11 jours)

#Rb-32P Laminaires 1-2 em bt Floc'h & Penot (1972
®RK (K) Diverses Fucales | 300-1 200 cm b ! [ Penot & Penol (1979)

et | aminariales (durse = 5 min.)

Plusicurs cemarques peuvent étre faites 4 partic de ces donnécs:

1) La vitesse cst toujours supéricurc a celle de la simple diffusion; la
misc en place d’unc voie conductrice rend plus rapide, plus aise le transport a
tongue distance;

2) Plus le degreé de differenciation des voies conductrices est élevé, plus le
transport est facilité ef plus il s'effectue avec une vitesse elevee;

3) La question des vitesses merite une nouvelle fois d'élre reconsidérée,
dans une oplique visant a peéciser la nature du(des) mécanismes impliqués dans
ce transport. Plusicurs auteurs ont mis en évidence, chez les végétaux supérieurs,
unc composante rapide du transport (Fensom, 1972; Penot, 1976). La misc en
évidence d'une telle composante rapide procede en fait du choix d'un élement
phloéme-mobile non mélabolisable ( ¥Rb (K)), dunc charge importante en
radiotraceur ag nivean de la zone source ¢t dune durée de transport limitec
dans le temps (5-10 min.). 1.a réalite d'une telle composante a €té ainsi mise en
évidence vhez diverses cspéces de Fucales ou de Laminariales (Penot & Penot,
1979); ceci n'apparait cn aucun cas. comme d’aucuns le prélendent, comme un
artéfact dib a une contamination par l'intermédiaire du milico agueux, car lors-
qu'une telle conlamination apparait, les images autoradiographiques, sont d’une
toute autre nature (Fig. 4B).

En fait toutes les autres vateurs (v. Vableau 111) apparaissent plus com-
me le reflet d’unc vitesse moyenne devant prendre en compte le remplissage des
compartiments lateraux. Méme si ce déplacement des nutriments est majoritai-

rement un en masse s par lo cela n'exclut

pas I'existence d'une composante rapide sc situant au niveau des interfaces dont
| nature ct lc support cesteal & préciser; mais la cellule n'cst-elle pas un ensem-
ble dinterfaces ?

Source | MNHN Paris
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Scm

Smin

0

2. 4 - Mise on évidence d'une composante rapide dans le transport 4 longue distance.
4A: uansport de #Rb chez (. digifata. On natera |accumulation lointaine du
traceur au niveau du stipe (fléche). 3H: image autoradiographique obtenue dans
les mémes condilions mais aprés contamination de l'algue (S. polyschides) pat le
milieu. (d'aprés Penot & Penot, 1979).

Pour conclure sur cet aspect, l'exisience d'une telle composante rapide
pourcait étre en accord avee des trains d’ondes, de pulsations, précédant un
courant de masse (Buggeln et al., 1983) rouvant, selon les auteurs, leur origine
dans un turn-over rapide des nucléotides incluant IATP (< 1 min) ou dans un
procussus de transport impliquant la participation d'un complexe contractile de

Source - MNHN. Paris
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type actine-myosine. [Yautre part, si I'on sc référe aux valeurs issues des
données sur le SMT (valeurs calculées sur la base de la surface des &léments
conducteurs seuls {Schmitz, 1981) on conslate que celles-ci ne sont pas trés
éloignées (342 cm h'') de celles mesurées par Penot & Penot (1979 m bt
chez L. digitata (Huds.) Lamour. et 586 cm b chez S. polyschides (I.:ghlf.)
Batt. par cxemple.

Lofin si une contamination par le milieu extérieur a pu parfois étre
envisagée dans le cas des végélaux aqualiques, une lelle contamination est ex-
clue dans le cas de la figure 4 de plus cet argument n'a plus aucune valeur dans
le cas des végélaux supéricurs cher lesquels unc composante rapide a pu ére
mise en évidence y compris dans le cas des déplacements d auxine (Miginiac er

81).

aipml

3) Le transport est un transport orienté

Celte notion de Lransport orienté signific que les déplacements s'effec-
went depuis une zone donneuse vers des zones receveuses, ¢‘est-a-dire selon une
selation de type source-sink selon la terminologic anglo-saxonnc. Ce type de
déplacements, maintes fois souligné. signifie que le transport s'effoctue depuis
des licux de synthése (méristoderme) ou de dépolymérisation (organe de réserve)
vers les organes en croissance ou vers des lieux de stockage: que cela concerne
des molécules organiques, mannitol ou acides amines (Liming et al., 1972) ou
dov dlements minéraux (Floch & Penot, 1972), que ce soil chez les
1aminariales ou fes Fucales (Fig. 5).

1De tout évidence cela s'oppesc 4 la simple diffusion qui ne peut étre que
pluridirectionaelle (Fig. 51).

La signilication de ces flux oricniés souléve encore toute unc séric de
questions en pdrlltllhcr quant aux processus initialeurs du mouvement.  Llorigi-
ne de ce processus sc situe-t-clle au niveau de l'organc source (élévation du
gradient de conceniration consécutif aux synthéses nouvelics). au niveau de I'or-
gane receveur au niveau duquel la croissance ou la polymérisalion crée un vide
en aval et sert & abaisser le gradiont de concentration ous encore de la conjugai-
son des deux processus ? La part aclive jouée par le récepteur apparait bien
dans la mesure ob un traitement au froid ou a laide dun inhibiteur
métabolique diminue les flux non seulement au niveau de 1a zone traitée mais
aussi en amont de cette zone ce qui veut dire gue le meécanisme initiatcur d'un
flux orienté trauve son origine au niveau du récepteur (Fig. 6). Chez les
végélaux supérieurs on sait quun lraitemenl hormonal (auxine, cytokinines,
gibbérellines), voire méme acide abscissique (v. Sulciman et al., 1990) peut ren-
forcer la puissance atteactive d’'un organe, indépendamment de fout processus
de croissance (Fig. 7). L'effet attractif développé par I'hormone s'exercant &

I'égard des molécules non métaholisables (acides aminés ou 3-0-méthyl-glucose;
ig. 713) plaide en faveur d'unc action hormonale sur le transport actif local.

de comparable n'a encore €té obtenu; ¢’est donc Loute la ques-
tion du controle des llux de melabofites yui se pose, quils se situent dans le
contexte d un contréle hormonal, ou Jans un contexie indépendant de ces mes-
sagers chimiques.

Source - MNHN. Paris
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| X

R

m.orlents diffuston D

Fig. 5 - Quelques exemples d’autoradiographies Hllustrant la notion de transport orienté
sopposant & la notion d'un transport diffusil simple. SA: transport basipéte de
3P depuis |'ancienne fame (A} vers la nouvelle lame (B) en formation: on notera
Vaccumulation du radiotraceur au niveau du stipe (C) comme dans Fexpérience
précedente L. hyperborea. {(d'apres Penot ef al. 1976). SB: élude comparée du
transport de P (migraiion basipéte) et du ¥Ca (faible mobilii¢ ou transport
Giffusif) £, digifaa. (d'aprés Penol ef al, 1976). SC: lransport actopéte de MC-
assimilats vers I'apex Cysioseira nodicaulis (original). SD:  schéma illustrant les
notions de transport arienté ct de transport diffusit
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SW Inhib

Témoin + Inhib —]
(5H)

(10-4 )
1 543 654 DNP
507 13 KCN

Fig. 6 - Schéma illusirant influence des inhibiteurs sur l'effet auractif développé par
l'apex. Expérience menée chez F. vesiculosus avec “P ou °Rb. Reésuitats donnés
en Imp/100 /100 mz PF. (d'apres Floch & Penot, 1981).

111. COMPOSANTLS DU TRANSPORT A LONGUE
DISTANCE - VOIES ET MECANISMES
Dans I'éwde des mécanismes impliqués dans le transport & longue dis-
tance, il ¥ a licu en fait de distinguer entre deux aspects de la question: d'une
part ce qui a Lrait au foncuonnuuml de la voie conductrice clle-meme et d’autre
part ce qui a trait ai fins dans les processus d'entrée
(charge ou loading) TR (décharge ou unloading) des nutriments.

En ce qui concerne ke fonctionnement de la voic conductrice proprement
dite deux hypothéses ont &té avancees pour rendre compte des déplacements a
longue distance: la premiére fait dppcl a un courant de masse; la seconde tout a
V'opposé reléve d'une diffusion “activée”.

Le courant de masse (mass-low de Manch, 1930) procéde d'un gradient
de turgescence généré par un gradient osmotique entre les lieux de production et
tes Tieux d'utifisation. Cela suppose que 3 conditions au moins soient remplies:

Source - MNHN. Paris
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Fig. 7 - Autoradiographics de feuilles Pelargonium perinetiant de motire m évidence leffel
attractif developpe par un trailement hormonal localist (ic I'acide gibbérellique
GAj & 25 mg IN). At Effet sur le S, R: Effet sur le 3-0 methyl-glucose.

Source - MNHN. Paris
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1) qu'aucune résistance ne s‘oppose aux flux de nulriments, ce qui veut
dire que les pores des plages criblées doivent étre "vides” de lout matériel
cytoplasmique;

2) cela suppose aussi quil y ait un Nux simultané ot unidirectionnel des
solutés et du solvant;

3) cela suppose enfin quil y ait une voie de retour ou une possibilité

d'évacuation du solvant (équivalenle & la voic du xyléme chez les végétaux
supérieurs).

Aucune de ces conditions ne se trouve,  priori, remplie chez les algues.
Les tubes criblés fonctionnels (Schmitz & Srivastava, 1975) sont dos tubes jou-
nes, riches en matéricl cytoplasmique, avec une abondance de petites vacuoles
au voisinage des plages criblées (Fig. 1). La seule exceplion 4 celte constatation
pourrail étre le cas du Macrocystis chez lequel les pores apparaissent depourvus
de matériel cytoplasmique (Schmit2. 1981).

En ce qui concerne la mobilité du sclvant, Schmilz & Srivastava (1980)
ont bien tenté de mettre en évidence un mouvement d'eau Lritiée (THO) le long
du thalle de M. integrifolia. L accord avec Miypothése de départ n'est que par-
tiel; certos, il v a bien un déplacement de la cadioactivids 11 mais la plus gran-
de partie de cette e {de 2 & 10 fois) se retrouve dans los composés or-
ganiques du fait d'une dilution isotopique (H/'H) importante. Certes, il y a
aussi “émission d'eau” vers le milieu extericur mais en si faibles quantités (2500
dpmyjml) que les avleurs ne paraissent pas eatiérement convaincus de leurs pro-
pres conclusions qui avancent d'aulres hypothéses de type électro-osmose, diffu-
sion, transposl actif, etc,

Pour Buggeln (1978), pourtant partisan d'un mass-flow, aucun gradient
osmotique significalil n'a pa étre mis experimentalement en évidence cher. Alaria
sur dos distances de 100 cm alors que pour assurer les lux mesurés (SMT) il
faudcait d'aprés Weatherley (1974) des différences de plusicurs  dizaines
d'aunospheres m'! pour faire fonctonner le sysiéme au travers de pores de 0,1
um, ce qui est bien J'ordre de grandeur du diamélre des pores chez beaucoup
dalgues (voir Sideman & Scheirer, 1977 et Tableau 1).

Ln conclusion le mass-flow ne parait pas ia meilleure hypothésc pour
rendre compie des migralien de nulriments: d’auires argumenis (renversements,
de flux en cas de blessures, migrations indépendantes par exemple du 1C et du
3P - Schmitz & Srivastava, 1975, etc.) viennent également [‘affaiblir,

A Yopposé une migration selon un processus diffusil implique en pre-
mier lieu que Ia diffusion soil “activée” pour élre compalibie avec I'aspect quan-
titatif du transport. Celle-ci peut l'etre par lintermediaire d'un courant
cytoplasmique, par une diffusion au niveau des interfaces, par des mouvements
engendrés par des protéines contractiles, enfin par des mécanismes actifs, impli-
quant une “sécrétion” (= loading} et un retrait (unloading) actifs a chacun des
péles relics par le tssu conducteur.

Des courants cytoplasmiques générés par des filaments présumes
d'acline ou de myosine peuvent rendre compte de ce type d'activation chez les
Characées (Allen, 1980; Trebacz ef al., 1988). La N-éthyl maléimide (\E\I) qui
est un inhibiteur des groupes SH bloque de maniére mmmble a la fois lo
transport et le courant ¢yl elle se lierail
de myosine (Dale ef al., 1983). Cest un peu dans le méme sens que parlent les
experiences de Floch & Penot {1978) qui montrent que ta cycloheximide (=
CHA) bloque le transport vers les “sinks” actifs, (Fig. 8). L’ATP pourrait jouer

Source  MNHN. Paris
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Fig. 8 - Autoradiographic illustrant l'influence de la cycloheximide {CHM = S0mg I) sur
migration du 2P chez /. digizara; Fune des lames serl toujours de temoin dans
ces expériences. (d'aprés Penot et al., 1976).

un rnkv |mp(vrlanl dam I'activation de ces mo!cculc< Toutefois si I'on en croit
les ¢€t¢ observe dans lcs tubes
cribles chez les memanalcs (Buzgcln 1983: Schmlu 1981).

I.a diminution de la force attractive du récepteur par le froid ou par des
traitements avec des inhibiteur appropriés (Fig. b) mel en évidence Ie role actif
joué par les cellules & ce niveau, ne serait-ce qu'en abaissant le gradient de
concentration, condition faverable 2 une diffusion "activec™.

in résumé, compte-tenu de la structure méme du tube criblé, compte-
tenu des vitesses de déplacements (lesquelles peuvent avoir une composante ra-
pidc) I'hypothése d'unc “diffusion aclivée” resle crédible, 4 condilion que des re-
cherches plus fines précisent la nature des composanies actives:

- mouvements de type interfacial au niveau des structures,
- participation de protéines contractiles,
- participation de processus de transport actif 4 chacun des péles de I'al-
gue.

relatien étroite avec ces différents aspects portaat sur les mécanismes,
un deuxiéme point de la physiologic des transports 4 longue distance porte sur
la nature des voics suivies ct sur les mécanismes fins. impliqués dans la charge
¢t la décharge des voics conductrices.  Ces modalilés commencent a étrc bien
connues chez les végdtaux supérieurs lant du point de vue relations
ultrastructurales (voies) que du point de vue processus biochimiques (Giaguinta,
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1983; Delrot. 1987; Van Bel, 1989 Patrick, 1990) ot 2 voies sont théoriquement
ibles: la voie symplasmique et la voie i

Qu'en est-il chez les algues ?

1) Voie symplasmique

Tout d'abord on sait gue les “sieve-clements” forment, chez fes
1.aminariales, un continuum symplasmique, saufl au niveau des crampons
{Schmitz, 1981). Le loading représente le transfert des photoassimilats depuis la
zone activité photosynthélique - le méristoderme avec la premiére assise de
celtules du cortex, riche comme la précédente cn phacoplastes (Schmitz, 1990) -
vers la couche de cellules adjacentes du cortex. Le deusiéme point porte sur les
refations ultrastructurales, sur ba contnuité cytoplasmique entre les cellules du
cortex internc et les “lubes criblés”. La mise en évidence de celic confinuité
cytoplasmique st cssenticlle  pour soutenir I'hypothése d’un transport
enticrement sy j I absence de ions significrait quil ¥ a obli-
gatoirement une étape apoplastique dans ce Lransfert tel que ccla parait imposé
dans le cas de la canne a sucre ou chez los caryopses de graminées (Wolswinkel,
19853).

Cher le Macrocystis pyrifera on peut distinguer au niveau d'une lame
adulte 3 zones: fo méristoderme, assise unique formée de petites cellules de 5 a
13 um; cn-dessous il y a un cortex externe formé de 1 a 2 assises de cellules a
larges vacuoles: puis un cottex interne formé de 2 a 3 assises cellulaires; il y a
enfin a médulla centrale avec 2 types de cellules (Fig. 9)

Buggeln et al.  (1985) en ont fait U'éwde ultrastructurale. Entre le
méristodernie et Jes cellules do cortex ils notent, au niveau des parois radiales,
tangenticlles el iransversates des plages (1 um) riches cn plasmodesmes avec des
pores de 43 4 30 mm. Entre les cellules corticales. on note la présence de
connectians avee des pores dont la taille varie entre 35 et 60 nm. Enfin au ni-
veau de la médulla centrale on nate la présence de cellules de 15 a 20 pm de
largeur, sises dans une matrice gélatincuse; le point fe plus remarquable de cette
observation est l'existence de connexions entre fes tubes criblés et les cellules du
corlex imterne.  [es ohservalions convergentes avaient déja été faites par
Schmitz & Kubn {[982) allanl dans le sens de Ja mise en évidence de commu-
fications “plasmodesmales” chez deux laminaires (L. Ayperborea et L.
saccharing) an niveau des cellules corticales, sous la forme de champs de
plasmodesmes, en disposition circulaire.  ‘Foutefois, bien qu'clles aient été
recherchées, des conpexions entre corlex ol tubes cribies n‘ont pas encore éte
tablies ni ici, ni chez Alaric (Schmitz, 1983). La continuité symplasmique peut
donc paraitre bien éablic au moins dans Certaines timiles territoriales.

Pour ces mémes auteurs d antres arguments indirects (d‘ordre physio-
logique) plaideraient également en faveur d'un transport symplasmigue: lc pre-
mier c'est l'absence de spé & du “loading” el du lransport; le second repose
sur lo fait que si un transport apeplastique existait, il devrait y avoir fuite des
photoassimilats dans le milicu. Ces deux affirmations me paraissent un peu gra-
Luites.

2) Voie apoplastigue
Scules jusqu'a présent les expéricnces do Pelicgrini et al, (1991) bastes
sur Vemploi du [~ ont permis de metire en évidence la possibilite d'un chemi-
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Fig. 9 - Structure et ultrastructure
cellulaires dans la lame du
pyrifera. 9A: coupe transversale
montrant  les

meristematique (m), corticale (c) et
médullaire (me). 9B mise en
évidence  dune  plage 4
plasmodesmes sise au niveau du
meristoderme. 9Ca et 9Cb: figures
mettant en evidence les commu-
mications entre cellules du cortex et
cellues de la medulla. (d'aprés
Buggeln ¢t al., 1985).
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Fig. 10 - Plage a plasmodesmes {pit field) entre 7 cellules corticales au niveau du stipe de
Nerepcysds sp. (Otiginal gracieusement fourni par Je Dr K. Schmitz).

nement des solutes par fa voie apoplastique chez Cystoseira nodicaulis (Wither.)
Roberts. Ce quil faut souligner dans ces observations, c’est:

1) Vétroite localisation de celte zone qui se situerait entre lc
méristoderme et la deuxiéme assise du cortex externe (Fig. 11).

2) la confirmation en plus de Uexistence dans la médulla d'une voic
symplasmique attestée par la présence de pores de 70 am au niveau des cloisons
transversales (Penot e af.. 1985).

Ceci appuic donc lidée quiune voic apoplastique peut coexister
parallé a la voie i et dont le réle serait en fait d'assurer un
controle de I'entrée des photonssimilats depuis 1a zone source, le méristoderme,
vers le cortex interne. I est certain que li encore on manque d'informations tant
sur la recherche de cette voie chez d'autres algues, l.aminariales ou f'ucales,
que sur les mécanismes biochimiques impliqués dans les flux de putriments. e
schéma présenté figure 12 permet de conilier cos 2 points de vue mais il a'cst
que spéculatif.

A Topposé aucune doanéc nest. & mon avis, disponible ni sur les
mécanismes de sortie des nutriments, ni sur les voics. L‘absence de continuité
symplasmique au niveau des crampons (Schmitz, 1981) pose la question des
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Fig. 11 - Arguments ¢n Faveur de lexistence d'une voic apuplastique chez 2 Fucales. A: autoradiographie du thalle de Ascophplhum
nedosum apres injection de sl d'uranum. On nolera dans ce cas que lo gradient est de Lype diffusif et s'oppose & un gradient
“d'appel” auquel correspond une accumulation apicale, par exemple dans le cas du *2P° (original). 13: localisation_cn microscopie
électronique du La®* cher €. nodicauls, coupe transversale, On notera | répartition préferentielle {fléches) du La®™ au niveau de
la zone situge entre le méristoderme {me) et les cellules du cortex externe (ce). ph: physode; p: plaste (d‘aprés Pellegrini er al.,
1991),
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apoplaste

I entrée active de nutriments

symplasme
vers la ”7/

medulla

Iig. 12 - Schema speculatif sur ce que pourrait étre le cheminement des assimilals depuis
le ménstoderme riche en phacoplastes (Ph) ct la médulla. Le passage obligé par le
plasmalemme (pl) des cellules corticales permet denvisager un comtrole (=
sélectivité) des fux de nutriments issus de I'apoplasic. cut: cuticule, C.e.: coriex
externe; Ph: phacoplastes; pl: plasmalemme.
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voies suivies et des mécan impliqués daos Lali jon de cette zone,
pourtant riche ca polysaccharides de paroi.

CONCLUSIONS - PERSPECTIVES

Comme on I'a vu, le transport a longue distance chez les algues présente
[} de simil avec le transport phlo¢mien des

d'analogic:

végetaux supérieurs.

1. La premiére analogie repose sur la mise en place d'un appareil
conducteur dont la différenciation va dans le sens d’un transport facilite. Cette
différenciation du tube criblé va de pair avec une augmentation de la taille de
Talgue (voir ‘Vableau 1). Si les pores des cribles semblent “vides” chez le
Macrocystis ceux-ci semblent au contraire remplis de matériel cytoplasmique
chez les autres algues, mais il faut faire remarquer que la premiére affirmation
n'est pas partagée par tous les cytologistes: il ¥ aurait donc Jieu de la confirmer.

2. le deuxiéme point souligne aussi la convergence sur fe plan physio-
logique. Lc Iransport est un transport orienté, suivant en cela la foi des relations
de type source-sink. Le role important du récepteur apparait par exemple dans
la compétition entre les sinks actifs; il apparait aussi par un renversement de
l'orientation des flux par cffet de blessure (Floc'h, 1976) ou par création d'un
déficit en aval par mise & l'obscurité (Buggeln, 1983). Comme chez les végétaux
supéricurs la question essenticlie qui s pose est celle de linduction d'un tel
transport orienté. Apparaitl comme dépendant d'un vide en aval dont l'origine

o> | organe Flux contréla
Stimulus externe source P 3a nutriments
(lumidre, hormone)

N |

organe Traduction Transmission | Organe
effecteur ® (hormonal, | recaveur
ionique ?)
Expression
morphogénatique
Croissance Hise en
réserve

Fig. 13 - Schéma mettani en évidence les différentes étapes biochimiques pouvant étre
impliquées dans une régulation des flux de nutriments.
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scrait la croissance ou la mise en réserve, apparait-i comme la conséquence de
la mise en place d'un gradient osmotique genére par l'activité photosynthétique
de la zone source ou la jugai de deux pi ? Une i
biochimique fine deveait porter sur cet aspect de lorigine et de la régulation des
flux. La figure 13 cssaie dintégrer ces différents parameétres.

3. Les mécanismes fondamentaux soulévenl 4 ce niveau Jes mémes ques-
lions que celles posées chez les végétaux supérieurs. Quels sont les mécanismes
rendant compte de ces mouvements a longue distance: courant de masse,
électro-osmose attribuant un role important au K* dont I'abondance a été
cappelée (1ableau 11): diffusion activée, par des processus strictement physiques
(mouvements interfaciaux) ou biochimiques (protéines contractiles, courant
cytoplasmique, mécanismes actifs 4 chaque pole du végétal) ? A cet égard la ri-
chesse du tube criblé en ATP ne semble pas gratuile. Peut-on atiribuer a cette
molécule riche en énergie un role dans le maintien des structures, un réje dans
le contréle des Nux & courte-distance (entrée ou sorlie) ? il des activités
ATPasiques spicifiques au niveau de chacun des compartiments impliqués dans
fe transport qui contréolent les Mux d'entrée, les flux de sortie des nutriments ?
Les flux de mannitol etfou dacides aminés procédent-ils de co-transpost
1 * -subsirat comme c'est le cas chez les végétaux supérieurs pour les glucides
(Delrot & Bonnemain, 1984) 7

4. Cela signifie aussi qu'aucune élude physiologique ne devrait, avjour-
d'hui, étre entreprise sans qu'elle ne s'appuie sur une éude ultrastructurale fine
(Van Bel & Kempers, 1990) précisant les relations cntre les difféerents comparti-
ments cellulaires, les activités biochimiques spécifiques. L utilisation de colorants
specifiques (type Lucifer Yellow CH - Van Bel & Kempers, 1990) devrait per-
mctire de visuatiser les flux «t fes échanges entre les differentes cellules.

&

5. Le dernier point de ces réflexions a trait 4 l'étude des transports &
longue distance chez d'autres groupes d'algues, tout ceci se situant dans un
contexte de physialogie comparée. Quelle différence fonctionnelle existe-tl entre

Fig. 14 - Autoradiographie de Ch. crispus aprés apporl de 2P au niveau de I'apex. Durée
du transport: 1 jour in sifu.
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les solénacystes de Saccorhiza et les “sieve clements” des autres Laminariales.
Dautre part, le transport a eté mis en enice chez d’autres algues moins
différenci¢es: chez les Fucales (Diouris & Floc'h, [984; Penot et af., 1985);
chez quelyues Rhodophycées aussi, tant du point de vue des photosynthetals
(Delesseria sanguinea (Huds.) Lamour: Hartmann & Eschrich, 1969) gue du
point de vue de quelques eléments minéraux chez Gelidium, Calliblepharis
{(Penot er al., 1976) ou Chondrus (Fig. 14). Mais ta encore, si la présence de
cellules ulluugu.a dans le sens de Vaxe m é1é mise en évidence, les modalités, les
mécanismes mis en jeu méritent des études détaillées en particulier si I'on songe
i la présence de synapses dans ce groupe (llartmann & Eschrich, 1969;
Feldmann et al., 1977; Schmitz, [990).
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